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Resumen

La mejora convencional de plantas se basa en la seleccion por el fenotipo de los
individuos de interés por alguna caracteristica distintiva, entre los individuos de
progenies segregantes resultado de la hibridacion. La obtencidon de nuevos
cultivares por esta via se toma no menos de 8 a 10 afios y, en ocasiones, no se
garantiza la obtencién de ese cultivar mejorado. Los mejoradotes, por consiguiente,
estan muy interesados en que surjan nuevas tecnologias que ayuden a ser mas
eficiente este proceso. La seleccidn asistida por marcadores (MAS) ofrece
numerosas ventajas, con un enfoque nuevo que permite hacer mucho mas eficiente
las estrategias de selecciéon en los programas de mejora de los cultivos. Los
marcadores moleculares se han convertido en poderosas herramientas para hacer
posible la determinacién de las caracteristicas genéticas de las plantas y seleccionar
por el genotipo, en lugar de por el fenotipo. En el presente trabajo se hace una
breve referencia a los avances significativos que se han obtenido mediante la
aplicacion de la Seleccion asistida por marcadores moleculares en el tomate, en la
ultima década. Finalmente, se discuten las razones que hacen inevitable la
adopcion de MAS en el futuro, aunque su generalizacién dependera de los recursos
disponibles, y pudiera tardarse en los paises en vias de desarrollo.

Palabras clave: Seleccién asistida por marcadores, mejora genética, tomate,
marcadores moleculares, mapas de ligamiento

Abstract

Conventional plant breeding is primarily based on phenotypic selection of superior
individuals among segregating progenies resulting from hybridization. It is often
time consuming as breeding a new cultivar takes between eight and twelve years
and even then, the release of improved cultivar is not guaranteed. Hence, breeders
are extremely interested in new technologies that could make this procedure more
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efficient. Marker-assisted selection, often simply referred to as Marker-Assisted
Selection (MAS) offers such a possibility by adopting a wide range of novel
approaches to improving the selection strategies in crop breeding. Molecular
markers are powerful research tools that make it possible to determine the genetic
makeup of plants; for that it is possible the selection by plants genotype. In this
paper, we refer the significant advancements towards application of molecular
marker technology for crop improvement in the last decade, in tomato. Finally, we
discuss reasons why the greater adoption of MAS in the future is inevitable,
although the extent of its use will depend on available resources, and may be
delayed in less-developed countries.

Key words: Marker-assisted-selection, MAS, tomato, plant breeding, molecular
markers, linkage maps.

Introduccidn

El tomate (Solanum lycopersicum L.) (Peralta y Spooner, 2005;
(http://www.sgn.cornell.edu/about/solanum nomenclature.pl), es la especie que
menor variabilidad genética posee dentro del género Solanum. Segun Miller y
Tanksley (1990) posee solo el 5% de la variabilidad genética total de las especies
de la subseccion Lycopersicon, cuya amplia variabilidad genética radica en el
genoma de las especies silvestres, las que han sido la fuente de la mayoria de los
genes introducidos (“introgresados”) en el tomate, fundamentalmente, aquellos que
determinan resistencia a enfermedades, calidad de los frutos y otros caracteres de
importancia.

Es por ello que, la introduccién de genes desde las especies silvestres hacia el
tomate ha sido y seguira siendo la base genética fundamental para el logro de
cultivares e hibridos con nuevas caracteristicas (Foolad 2007). Los primeros, fueron
mediante métodos convencionales, lo cual requirié un gran esfuerzo por parte de
los mejoradores. En los ultimos afios, gracias al desarrollo cientifico y tecnolégico,
se ha logrado la implementacién de nuevas herramientas biotecnoldgicas que
ofrecen amplias posibilidades para que los mejoradores se puedan trazar objetivos
que fueron inalcanzables, hasta hace unos afos. Entre estas, la de los marcadores
genéticos estrechamente ligados a los genes de interés, que les permite la
introduccion de genes al tomate con mayor efectividad (Diez y Nuez, 2008).

Los marcadores genéticos se han empleado en diferentes fases de la mejora de las
plantas: el pre-mejoramiento (conservacion y uso de los recursos genéticos,
conocimiento y uso del sistema reproductivo, caracterizacion y pureza de cultivares
para emplearlos como progenitores); el mejoramiento (seleccién de progenitores y
monitoreo en los hibridos, seleccion asistida para caracteres cualitativos y
cuantitativos, introgresion de genes desde especies silvestres) y el post
mejoramiento (caracterizacion y pureza de cultivares en los lotes de semilla,
desarrollo e identificacion de Organismos Genéticamente Modificados, entre otros).
Estos se han usado, también con éxito, en otras lineas de investigacién en plantas,
tales como la filogenia, el diagndstico de patégenos, y la agroindustria (Nuez et al.,
2000; Borém, 2009).

AUn cuando algunos tipos de marcadores (morfologicos y bioguimicos) existian
desde hace décadas, estos se empleaban con discrecion, y no fue hasta el
advenimiento de la tecnologia de marcadores de Acido desoxirribonucleico (ADN,
“Deoxyribonucleic acid”), en la década de los afios 80, que se abridé el camino hacia
el uso practico y rutinario de una nueva generacion de marcadores, los marcadores
moleculares de ADN. Gracias a los avances logrados en la automatizacion de la
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tecnologia de ADN y proteinas, se ha abierto una nueva etapa en el conocimiento

de las funciones génicas (gendémica), lo que ha permitido el disefio de marcadores
génicos a partir de las secuencias de los propios genes de interés, y con éstos, la

mejora genética adquirird un nuevo enfoque (Varshney et al., 2007).

Estos marcadores de ADN, ligados a genes de interés, pueden ser empleados para
detectar la presencia de variaciones alélicas en éstos, con una eficiencia y precision
mejoradas. En los dltimos afios, se ha logrado saturar los mapas de ligamiento del
tomate con dichos marcadores, y han sido asimilados por las compariias de semillas
e Instituciones publicas para asistir a la seleccién en la mejora genética de esta
especie (Foolad, 2005), mediante lo que se ha dado en llamar la Seleccion asistida
por aarcadores (MAS, “Marker-Assisted Selection”), la cual es una componente de
la nueva disciplina denominada ‘mejoramiento molecular’ (Collard y Mackill, 2008).

La Seleccion asistida por marcadores esta ganando una considerable importancia en
el incremento de la eficiencia de la mejora de las plantas, al permitir transferir de
forma mas precisa, que los métodos clasicos de seleccién, regiones genémicas de
interés (“foreground selection”) y acelerar la recuperacién del genoma del parental
recurrente (“background selection”). La MAS ha sido empleada ampliamente para
caracteres de herencia simple y en menor medida para caracteres poligénicos,
aunque existen algunos casos exitosos en la mejora de caracteres cuantitativos
mediante estas técnicas (lbitoye y Akin-ldowu, 2010).

Actualmente, algunos laboratorios trabajan en el estudio de las bases genéticas de
los caracteres de importancia agrondmica en las especies del género Solanum,
incluidos los caracteres complejos, como el rendimiento, la calidad de los frutos y la
tolerancia a estreses y a algunas enfermedades complejas. El genoma del tomate
esta siendo secuenciado por un consorcio internacional de 10 paises (Mueller et al.,
2005), que ha derivado multiples bases de datos sobre genes, expresiones génicas
y metabolitos, entre otros, que pueden ser localizados en la Red Gendmica SOL
(SGN, SOL Genomics Network, http://sgn.cornell.edu).

En este articulo, se expondran las potencialidades de la seleccién asistida por
marcadores moleculares en el tomate, por ser una aplicacion directa a los
programas de mejora de esta especie, dirigidos a la obtencién de nuevos cultivares
e hibridos. Se hara referencia también al surgimiento y aplicacion de estos, la
disponibilidad actual de mapas de ligamiento y marcadores de ADN en el tomate,
mapeados y estrechamente ligados a caracteres de interés, asi como los cambios
en la concepciodn y estrategias en la mejora actual y futura de este cultivo,
condicionados por los avances tecnolégicos de los Ultimos afos.

Surgimiento del mejoramiento molecular

La asimilaciéon de las innovaciones logradas por la biologia y la genética en la
mejora de las plantas data desde sus inicios, en que algunos mejoradotes de
plantas reconocieron de inmediato la importancia de la genética Mendeliana,
aunque no fue hasta comienzos del siglo 20, cuando la genética cuantitativa
reconcilié los principios mendelianos con la variacidon continua, que se reconocié de
forma publica una integracion completa de los principios de la genética y la mejora
de las plantas (Paul and Kimmelman, 1988).

Los avances continuados que ha tenido la biologia vegetal, el analisis e inducciéon de
variaciones genéticas, la citogenética, la genética cuantitativa, la biologia
molecular, la biotecnologia y, mas recientemente, la genémica, han incrementado
los conocimientos cientificos y la aplicacion de nuevas tecnologias al proceso de
mejora de plantas (Baenziger et al., 2006; Jauhar, 2006; Varshney et al., 2006) y
han establecido nuevas herramientas para la creacion, analisis y manipulaciéon de la
variacion genética y el desarrollo de cultivares mejorados (Sharma et al., 2002;
Varshney et al., 2006; Collard y Mackill, 2008), siendo una realidad actual el
mejoramiento molecular como una practica cotidiana y estandarizada para algunos
cultivos.
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Tal es asi, que a principios de 1980 aparecieron los primeros reportes de plantas
transgénicas usando Agrobacterium (Bevan et al., 1983; Fraley et al., 1983;
Herrera-Estrella et al., 1983) y en 1996, poco mas de 10 afos, ya se
comercializaban los primeros cultivares transgénicos (Koziel et al., 1993; Delannay
et al., 1995). También en esa década, comenzaron a desarrollarse mapas genéticos
de alta resolucion y a explotarse el ligamiento genético entre marcadores y
caracteres de importancia para los cultivos (Paterson et al., 1988).

En los 90s, aparecieron ya las primeras aplicaciones de la Seleccion asistida por
marcadores para la introducciéon de caracteres (Ragot et al., 1995; Johnson y
Mumm, 1996), lograndose cultivares por esta via. Las justificaciones para el
desarrollo y empleo de la MAS en el mejoramiento de las plantas se resumen en
cuatro areas, segun Young and Tanksley, 1989; Ribaut and Hoisington, 1998; Xu,
2002, 2003; Koebner, 2004; Xu et al., 2005, citados por Xu y Crouch (2008): (1)
caracteres de dificil manejo a través de la seleccion fenotipica debido a su carestia,
tiempo y dificultades en la medicién o herencia compleja; (2) caracteres cuya
seleccién depende de ambientes especificos o estadios de desarrollo que influyen en
la expresion del fenotipo; (3) mantenimiento de alelos recesivos durante en
retrocruzamiento y (4) combinacién de genes multiples monogénicos (tales como
los genes de resistencia a enfermedades o calidad de los frutos) o locus de
caracteres cuantitativos (QTL) para un caracter de interés, con herencia compleja
(tales como tolerancia a sequia, u otros caracteres econémicos o0 adaptativos).

La incorporacion de genes multiples afectando el mismo caracter es un gran reto
para los programas de mejoramiento de plantas, ya que para muchos cultivos se
requieren cultivares o hibridos que posean una combinacién de diversas
resistencias a estreses bidticos, tolerancia a estreses abidticos, caracteres
agronémicos y de calidad, que permitan estabilidad en los rendimientos y la
aceptacion por los productores.

Si bien en este sentido se han reportado cultivares o hibridos obtenidos mediante la
MAS, el mayor impacto de la mejora molecular basada en esta se apreciara,
solamente, cuando los sistemas de mejora se adapten al empleo en gran escala del
“genotipado” para caracteres multiples y se obtenga el mismo progreso en mucho
menor tiempo que mediante la mejora convencional; lograndose combinar
(“piramidal™) genes, incluso de caracteres complejos, que tengan baja
heredabilidad y/o efectos de genes epistaticos o factores ambientales, lo cual no
seria posible por métodos convencionales (Xu y Crouch 2008).

Segun Barone et al. (2009), la genémica esta definiendo la revoluciéon tecnolégica
del mejoramiento asistido. En el futuro, ya no se enfocara la MAS para incorporar
un caracter definido por un simple marcador, sino para combinar caracteres
definidos por multiples marcadores en un mismo genotipo.

También, sera posible un nuevo enfoque y aplicacion de los resultados obtenidos
por la genémica, gracias al avance en el conocimiento sobre las estructuras y
funciones de los genes en diferentes especies de plantas. Estas nuevas
herramientas tecnoldgicas permitiran una mejor integracion de la mejora
convencional, la genética y la gendmica, lo que hara transitar la MAS hacia la
mejora asistida por genémica

Marcadores moleculares en plantas, con referencia al tomate

Durante muchos afos, la mejora genética se basé en la seleccién por el fenotipo, es
decir, la seleccion directa por el caracter de interés, cuya eficiencia dependia de la
heredabilidad del caréacter, la influencia del ambiente, el tipo de herencia
(monogénica o multigénica) y de la dominancia parcial o total del caracter en
estudio.

Muchas de las complicaciones de la seleccion por el fenotipo se han podido
solucionar, gracias a la seleccién indirecta con marcadores genéticos ligados al gen
de interés. En este articulo, se hara referencia solo a este tipo de marcadores
indirectos, ya que los marcadores que permiten una seleccién directa, y que son
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aquellos derivados del polimorfismo dentro del propio gen de interés, estan aun
siendo objeto de investigacién o no estan accesibles para utilizarse en la préactica
rutinaria de los programas de mejora vegetal.

Un marcador genético es, segun definio Griffiths et al. (1993), una variante alélica
que se utiliza para marcar una estructura bioldgica o proceso a lo largo de un
experimento genético. Para Nuez et al. (2000), es cualquier diferencia fenotipica
controlada genéticamente y utilizada en el andlisis genético. Por tanto, un marcador
genético es un locus marcador que tiene que ser polimoérfico y emplearse con una
doble finalidad, para marcar o sefalar el locus que controla la diferencia fenotipica
y/0 para marcar otro locus préximo (ligado) que controla el caracter de interés. Los
atributos ideales de un marcador genético para estos autores son: (a) polimadrfico
(multialélico); (b) codominante; (c) no epistéatico, es decir, se puede leer el
genotipo a partir del fenotipo, independientemente del genotipo de otros loci; (d)
neutro, las sustituciones alélicas no tienen otros efectos fenotipicos y (e) insensible
al ambiente, es decir, el genotipo se infiere a partir del fenotipo,
independientemente del medio.

Los primeros marcadores utilizados en el analisis genético fueron morfolégicos, que
fueron muy usados para analizar la segregacion de los cruzamientos y los primeros
en ser mapeados. Estos marcadores, sin embargo, tuvieron un uso limitado,
principalmente, porque su expresion podia estar influenciada por el ambiente, por
factores genéticos (por ejemplo, epistasis o genes modificadores), lo que altera el
fenotipo de la planta e interfiere en el mejoramiento (Staub et al., 1996).

Un segundo grupo de marcadores, los bioquimicos, comprenden proteinas de
reserva de la semilla e isoenzimas, considerados estos uUltimos, como la primera
generacion de marcadores moleculares; a pesar de su naturaleza codominante y
poca influencia ambiental en su expresion, su nimero es limitado, por lo que
detectan bajos niveles de variacion, condicién necesaria para un mapa denso (Pérez
de la Vega, 1997), aunque algunos de estos marcadores han sido empleadas con
éxito como marcadores y se siguen utilizando en la actualidad para algunos
caracteres de interés (Alvarez et al. 2006).

Dentro del tercer grupo de marcadores se encuentran aquellos que detectan
polimorfismo a nivel del ADN. Diversas son las técnicas que se utilizan para obtener
estos marcadores moleculares basados en el ADN, tales como:

1- Marcadores basados en la hibridacién: Polimorfismo de la longitud de los
fragmentos de restriccion (RFLP, “Restriction Fragment Lenght Polymorphism”;
Botstein et al. 1980).

Los RFLPs, a pesar de tener los atributos ideales para un marcador y haber sido
ampliamente empleados para generar mapas de alta densidad en tomate
(Bernatzky and Tanksley 1986; Tanksley et al. 1992) y otros cultivos, tienen el
inconveniente de que su analisis en el laboratorio es costoso y, frecuentemente, se
necesitan is6topos radiactivos para su resolucién, y ain cuando en los ultimos afios
los costos se han reducido progresivamente y nuevas técnicas limpias de
fluorescencia han sustituido a los is6topos radiactivos, no es accesible para el
andlisis automatizado del “genotipado” de las poblaciones, ni para el analisis
rutinario de seleccion en poblaciones segregantes dentro de un programa de
mejora.

2- Marcadores basados en la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR,
“Polymerase Chain Reaction”): Polimorfismo de ADN amplificado al azar (RAPD,
“Random Amplification of Polymorphic DNA”; Williams et al. 1990); Polimorfismo de
la longitud de los fragmentos amplificados (AFLP, “Amplified Fragment Length
Polimorphism”; Zabeau y Vos 1993, citados por Peleman y van der Voort, 2003;
Vos et al. 1995), Microsatélites (SSR, “Simple Sequence Repeats”; STRs; “Short
Tandem Repeats”; Tautz 1989; He et al. 2003).

Los RAPDs, muy faciles de analizar (después de la extraccion del ADN, solo se
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necesitan de 4 a 6 horas para su amplificacién y separacion electroforética), y al
igual que los RFLPs, pueden cubrir densamente el genoma, sin embargo, el
inconveniente de no poseer el atributo de la co-dominancia, ocasiona la no
distincion del genotipo homocigoético dominante del heterocigético, lo cual es
imprescindible para realizar la separacion de individuos en la generaciéon F2; y
también, se le atribuye poca repetibilidad de los resultados en los diferentes
laboratorios. A pesar de estos inconvenientes, se han mapeado humerosos
marcadores RAPDs en plantas.

Los marcadores AFLPs, basados en la combinacién de dos técnicas, la digestién con
enzimas de restriccion, propia de los RFLPs, y la PCR, usada para muchos otros
marcadores, tienen la ventaja de poder obtener un nimero muy elevado de
polimorfismos en poco tiempo, y son mas reproducibles que los RAPDs, en cambio,
son dominantes y especificos de las poblaciones con que se trabaja (Haanstra et al.
1999), ademas, su metodologia es compleja y cara, comparados con éstos. Han
sido muy utilizados en los analisis de variabilidad y mapas de ligamiento, asi como
en la busqueda de marcadores en las proximidades de genes mayores de interés.

Los microsatélites o SSRs, son secuencias cortas de ADN que se encuentran
distribuidas amplia y uniformemente en el genoma de la mayoria de los
eucariontes, no son transcritas a ARN (“Ribonucleic acid”) y se les atribuye varias
funciones, entre ellas, la de regulacién génica. Ademas de polimorficos, son
codominantres y altamente reproducibles. Han sido usados en plantas en la
construccién de mapas genéticos (Chen y Foolad 1999), identificacién y pureza
varietal, estudios de diversidad, analisis de loci de caracteres cuantitativos (QTLS),
entre otras aplicaciones.

3- Marcadores basados en secuencias: El Polimorfismo de nucleétidos simples (SNP,
“Single Nucleotide Polimorphism”; Landegren et al. 1998), son el producto de
sustituciones nucleotidicas que ocurren en el genoma con muy alta frecuencia, muy
atiles en la confeccion de mapas, pero su desarrollo depende de secuenciaciones
automatizadas, por lo que son caros, lo que limita su uso en proyectos a gran
escala.

Para evitar los inconvenientes y aprovechar las ventajas de algunos de los
marcadores altamente polimérficos (RFLPs, RAPDs y AFLPs) anteriormente
mencionados, se han generado marcadores basados en una Region amplificada y
caracterizada secuencialmente (SCAR, “Sequence Characterised Amplified Region”;
Paran y Michelmore, 1993) o Secuencia polimérfica amplificada y digerida (CAPS,
“Cleaved Amplified Polymorphic Sequence”; Konieczny y Ausubel, 1993).

Estos marcadores, basados en la PCR, son dependientes de secuencias obtenidas
mediante otros marcadores, ya que se disefian sus cebadores (“primers”) a partir
de la secuencia del marcador que se derive, sea RFLPs, RAPDs o AFLPs,
previamente mapeados. En el caso de los CAPSs se requiere, ademas, digestiones
con enzimas de restriccion de los productos amplificados; pudiendo derivarse
también a partir de marcadores STSs. Sus ventajas de ser codominantes y robustos
se adicionan a las que caracterizan al resto de los marcadores basados en la PCR,
rapidez, menor laboriosidad y costo, pudiendo ser empleados en la MAS y el
mapeo.

Por otra parte, la identificacion de marcadores SSRs y SNPs ha sido grandemente
mejorada a partir del acceso a bases de datos de secuencias. También, el libre
acceso a grandes colecciones de secuencias expresadas (EST, “Expressed Sequence
Tag”; Adams et al., 1991), que han sido derivadas de cerca de 23 librerias de
clones de ADN (cADN; Moore et al. 2002; van der Hoeven et al. 2002). Su uso en
tomate esta ampliamente descrito por van der Hoeven et al. (2002); Fei et al.
(2004) y Labate y Baldo (2005); y estan accesibles en el sitio web:
http://ted.bti.cornell.edu/).

Asimismo, se han creado los COS (“Conserved Ortholog Set”, Fulton et al., 2002),
obtenidos a partir de tamizar grandes bases de datos de marcadores EST y
contrastarlas con las secuencias gendmicas de Arabidopsis, identificandose una
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coleccion de 1025 marcadores COS, que son copias pequefias o simples
coincidentes en ambos genomas, muy Utiles para el mapeo comparativo entre
géneros, pero de bajo polimorfismo por ser secuencias conservadas.

Los tipos de marcadores de ADN que se han usado, mayoritariamente, en el mapeo
genético de plantas superiores, incluidas las Solanaceas, han sido los RFLPs,
RAPDs, AFLPs y SSRs, entre otros. El tomate, ha sido una de las especies cultivadas
para la que una gran cantidad de marcadores se ha identificado y mapeado, entre
los que se destacan los RFLPs, ESTs, SSRs, CAPSs, RAPDs, SCARs y AFLPs (ver
tabla I).

La cantidad de marcadores identificados cambia muy rdpidamente, y estan
accesibles para Solanaceas, en el sitio http://soldb.cit.cornell.edu/. Gracias al
esfuerzo que se ha realizado en el Proyecto internacional de secuenciacion del
tomate (Mueller et al. 2005) se ha incrementado sustancialmente el desarrollo de
los marcadores moleculares y su efectividad en los Gltimos afos. Los cebadores
para muchos de los marcadores en tomate se encuentran accesibles en los
siguientes sitios: http://www.sgn.cornell.edu (Mueller et al. 2005)
http://www.kazusa.or.jp/jsol/microtom/index.html (Tsugane et al. 2005)
http://www.tomatomap.net, http://www.ncbi.nlm.nih.gov (Wheeler et al. 2006)
http://www.dpw.wau.nl/pv/CAPStomato/ (Bai et al. 2004).

No obstante, un problema en el desarrollo de los marcadores en tomate ha estado
presente para la mayoria de los marcadores, incluidos los RFLPs y los marcadores
basados en la PCR, no detectan polimorfismo dentro de la especie cultivada, S.
lycopersicum L. (Miller y Tanksley 1990; Foolad et al. 1993; Saliba-Colombani et al.
2000; Ruiz et al. 2005). Esto ha limitado el uso de los marcadores en la explotacion
de la variacion intraespecifica de esta especie. Recientemente, se han destinado
esfuerzos a desarrollar marcadores genéticos de alta resolucién, los SNPs (Baldo et
al. 2007; Ganal et al. 2007; Sim et al. 2007; http://www.tomatomap.net/), que
son altamente polimarficos.

Una revision completa sobre las aplicaciones de los marcadores moleculares en la
mejora de plantas puede ser encontrada en Nuez et al. (2000), pra una revision
sobre marcadores moleculares en tomate, ver a Foolad and Sharma (2005).

Marcadores ligados a un gen de interés en el tomate

Los primeros mapas de ligamiento que se confeccionaron para el tomate se basaron
en caracteres morfolégicos visualmente distinguibles. Labatte et al (2007), citaron
a Hedrick and Booth, 1907, por la publicaciéon del primer mapa de ligamiento
mendeliano en caracteres morfolégicos. En 1952, Rick desarrollé6 uno de los mapas
genéticos mas completos en tomate, utilizando caracteres morfoldgicos (Rick,
1978). En cambio, Butler (1968) reconocié como el primer mapa de ligamiento
clasico de tomate el reportado en 1968, con 153 marcadores morfolégicos y
fisiolégicos, ubicados sobre los 12 grupos de ligamiento de la especie.

Posteriormente, se le adicionaron las isoenzimas, publicandose en 1980 el primer
mapa de ligamiento completo con 19 marcadores isoenzimaticos mapeados
(Tanksley and Rick 1980), convirtiéndose este en el Ultimo mapa de ligamiento
clasico publicado, con cerca de 400 genes morfolégicos, fisiologicos, isoenzimaticos
y de resistencia a enfermedades (Stevens and Rick 1986; Tanksley 1993) (ver tabla

D.
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Tabla I. Mapas confeccionados en poblaciones de diferentes especies de tomate y tipo de
marcadores. 1Autores citados por Labate etal. {2007).

Poblaciones de mapeo Mo, Tipo de marcadores | Referencias’ itio en internet
marcadares
S MNvoopersiclm = 5| T RFLP Paterson et al. 1991
cheesmaniae
UC204BxL 2453
S Noopersiclm = 5| 7O RFLF, isoenzimas Paterson et al. 1955
chimselewskl  ICE28
* LAT025
S MNcopersicnm = 50| 135 RFLF Bernacchi v Tanksley 19597 hittp: Sy 2gn cornell.edu
habvochaites  EG203 =
LATFFT
MCEH T3 = 26445 17 RFLP Thang et al. 2002
S MNoopersiclm w50 93 Izoenzimas, Chetelat and Meglic 2000, | bt e ncbi.nlm.nibgosw
Necopersicoldes WF3E = marfoldgicos, RFLP Chetelat et al. 2000
L&23951
5 MNcopersicm = 50| 3T RFLF, RAFPD, | Salba-Colombani et al.
Nyic Qper iz var. AFLP, hMorfoldgicos | 2000
cerasiforme Cervil =
Ll
5 Meopersicorm = 50| 133 RFLF Fulton et al. 2000
nearkcki EG203
@ LA233
S Ncopersiclm x50 84 RFLF Bernatzky v Tanksley 1956 it g SAawnane Dcbi Ol ik ooy
penne i W36
# LATIE
1030 [zaen. moarfaldgicos, | Tanksley et al. 1932 hitt g Sy sgn carnell.edu
RFLP bt p: S Dz ki Ol miiby oy
365 RFLF, S5R Broun y Tanksley 1996
1050 RFLF, Est Fillen et al. 19960
903 AFLP Haanstra et al. 19595
19 S5R Areshchenkova vy Ganal
1999
20 S5R Areshchenkova vy Ganal
2002
ME2 = LAY1E 7S RFLF Eshed v Zamir 1935 hittp: MAaennny sgn cornell.edu
140 T-Df& Gidoni et al. 2003
20 CAPs ang et al. 2004
LASZ25 = LATIE 222 RFLF, CAP=, SR, | Fulton et al. 20020 it p: Phasawiy 200 cornell.eduy
SHP, COS it g dtwnane s kai Al ik ooy
1579 CAPS ZER Frary et al. 2005
Allround = LATTE tkd RFLF, 55 Arens et al. 19895
707 RFLF, &FLF Haanstra et al. 19595
38 RFLF, 55R Bai et al. 20045
5 Neopersicorm = 5| 1YY RFLF Fulton et al. 1997
perdviangm EG2053 =
L&A1 FOE
Solentos = LAZTSS 5 RFLF, CAPS Bonnema et al. 1997
S Nhecopersiclm w0 50 120 RFLF, EAPD Grandillo  and  Tanksley | http e sgncornell.edu
plrepine lifoinm ME2 = 19963
LA1559
MCE4T 73 = LATZZ 151 RFLF Chen and Foolad 19599
EEZ05 = LATSE9 127 RFLF Doganlar et al. 2002c hittp: Sy 2gn cornell.edu
SunB42 = LATSE9 101 RFLF, CAPS ang et al. 2004 hitt e S fomat omag et
WF 98-7 = LAZ1E4 112 S5R Liu et al. 2005
Rio Grande L& 1353 av CAPS SHP Gonzalo and  wan  der
Knaap, no publicado
S peravighiarm x5 T3 RFLFP “an Coijen et al. 1994 it o Sanane ooz bi . Alin . hik oo
pergvianiim LAY =
LAZTT2
P1128650 = PN 28657 13 RFLP RARD Pillen et al. 19965
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Aunque en 1986 fue publicado el primer mapa de ligamiento molecular de tomate,
conteniendo 18 marcadores isoenzimaticos y 94 marcadores de ADN (Bernatzky
and Tanksley 1986), no fue hasta 1992 que se publicé el primer mapa de
ligamiento de alta densidad, conteniendo 1030 marcadores (Tanksley et al. 1992),
basado en 67 plantas F2 de un cruce entre L. esculentum cv. VF36-Tm2ay L.
pennellii LA716, que incluye marcadores morfolégicos, isoenzimaticos y de ADN. En
1996, fue publicada otra versidon mas saturada de este mapa (Pillen et al. 1996) y
ya en 2007, se public6 un mapa de ligamiento de alta densidad con 2,222
marcadores moleculares mapeados
(http://www.sgn.cornell.edu/cview/map.pl?map_id=9), con el cual fue posible que
cualquier gen de interés ubicado en la poblacién segregante de L. esculentum y ?L.
pennellii esté proximo, al menos, a un marcador molecular (Foolad, 2007).

La mayor parte de los mapas de ligamiento del tomate referidos anteriormente han
sido construidos basandose en marcadores RFLPs, RAPDs, AFLPs y SSRs. Varsnhey
et al. (2007) los denominaron Marcadores de ADN aleatorios (RDMs, “Random DNA
Markers™), debido a que estos, no necesariamente, fueron desarrollados a partir de
sitios polimarficos en el propio gen; en cambio, denominaron Marcadores
moleculares génicos (GMMs, “Genic Molecular Markers™) a una nueva generacion de
marcadores que ha surgido, en los ultimos afios, y que se desarrollan a partir de las
secuencias previamente codificadas de genes completos, o parte de estos.

Actualmente, los grandes numeros de secuencias de genes expresados, ESTs, junto
a los Analogos de Genes de Resistencia (RGAs) en el tomate, podrian ser
empleados, segin Sharma et al. (2008), en el desarrollo de marcadores
moleculares génicos y en la saturacion de los mapas, o ser usados como candidatos
para identificar genes funcionales. Un enfoque tratado por Druka et al. (2010) es
tratar de mapear loci de caracteres cuantitativos por su expresion, mediante el
analisis y clasificacion de series de mRNAs (“messenger Ribonucleic Acid™).

A pesar de los mapas creados, a partir de cruces entre especies, a partir de los
cruces de S. lycopersicum con especies silvestres: S. cheesmaniae, S.
chmielewskii; S. habrochaites, S. lycopersicoides, S. lycopersicum var. cerasiforme,
S. neorickii, S. pennellii, S. peruvianum y S. pimpinellifolium (ver Tabla 1 y Sol
genomics network, http://www.sgn.cornell.edu, muchos caracteres de importancia
agricola no segregaban en la misma poblacién, y muchos marcadores de un mapa
no eran polimoérficos en otras poblaciones de tomate, principalmente, en aquellas
derivadas de cruces entre variedades cultivadas o entre éstas y especies muy
relacionadas, como S. pimpinellifolium L. y S. cheesmaniae (L. Riley) Fosberg, lo
cual representa una limitante para la mejora.

La posibilidad de crear mapas intraespecificos, a partir de cruces entre cultivares de
tomate cultivado fue posible, recientemente, gracias a la explosién de informaciéon
que se ha hecho accesible. Shirasawa et al. (2010) lograron construirlo mediante el
desarrollo de marcadores SNPs, a partir de secuenciar clones de cADN (ESTs),
obtenidos dentro del tomate cultivado. Estos SNPs se consideran la mas abundante
fuente de variacién gendmica, y ese elevado polimorfismo que detectan, los han
convertido en una buena eleccién para la construccion de mapas de ligamiento en
el tomate cultivado.

Esa estrategia de desarrollar mapas basandose en marcadores moleculares génicos,
obtenidos a partir de secuencias informativas y de expresion, seran mucho mas
Utiles para la identificacion y uso de genes, incluidos los QTLs, de gran significacion
para la Biologia y la Agricultura en general, y en particular, para la mejora de
plantas. Esto es sélo el comienzo de lo que se pudiera lograrse con la integraciéon
de diferentes disciplinas, Mejora de plantas, Genémica, Genética, Bioinformatica,
entre otras, necesarias para la realizacion de la futura “Mejora inteligente” (“Smart
Breeding”).
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Para una amplia y detallada metodologia acerca de la construccién de mapas
genéticos en especies diploides y poliploides, consultar Cornides et al. (2002)

La Seleccion asistida por marcadores en la mejora genética del tomate

El surgimiento de diversos marcadores moleculares y los mapas de ligamiento
saturados hizo posible encontrar asociaciones entre marcadores y fenotipos. Los
mejoradotes pueden usar una asociacion conocida entre marcadores moleculares y
un caréacter de interés para seleccionar por la presencia del marcador molecular, en
lugar de por el fenotipo del gen de interés. Este proceso es conocido como
Seleccién Asistida por Marcadores (MAS, Bai y Lindhout, 2007).

Si bien se avanz6 de forma espectacular en los estudios de mapeo, diversidad
genética, identificacion de cultivares, entre otros, a partir de los marcadores de
ADN, en primer lugar, los RFLPs que, a nuestro juicio, revolucionaron los estudios
genéticos en plantas y, posteriormente, los AFLPs y RAPDs, que jugaron un
extraordinario papel en la diseminacién del empleo de los marcadores a numerosos
laboratorios, estos no fueron empleados de forma préctica en los programas de
seleccion, por su costo, no tener expresion de codominancia o, simplemente, no ser
estables.

Estas caracteristicas, bajo costo, expresién de codominancia y estar ligados de
forma estable al gen de interés, son indispensables para la seleccién asistida, al
menos, para la mejora de los cultivos que se reproducen por autogamia, como el
tomate, ya que hay que practicar la seleccidén en varias generaciones segregantes,
a numerosas plantas, hasta obtener los nuevos cultivares. Es un hecho que los
marcadores de isoenzimas cumplen con estos tres requisitos y, de hecho, fue uno
de los primeros ejemplos practicos del empleo de la MAS en el tomate.

Sin embargo, producto de la baja distribucion de las isoenzimas en el genoma, no
fue posible obtener muchos marcadores ligados a caracteres de interés, por lo que
su empleo se limit6é a los escasos caracteres en que se encontraron marcadores
ligados a estos. Como ejemplos, Cubero, (2003) hizo referencia al marcador de
fosfatasa acida (Aps-11), ligado al gen Mi; o al de androesterilidad Ms ligado con
Prx-2, una peroxidasa; los que han sido empleados en la mejora practica por
mucho tiempo.

No fue una practica rutinaria la MAS en los programas de mejora de las Empresas
de semilla y algunos centros publicos, hasta que contaron con marcadores basados
en la PCR, como los marcadores SCARs y CAPs, disefiados a partir de humerosos
RFLPs ya mapeados (Bai et al., 2004). Esta estrategia de los mejoradotes
moleculares, muy inteligente, a mi juicio, fue extendida también a los marcadores
RAPDs y AFLPs, que estaban ligados a genes de interés y mapeados.

Muchos marcadores moleculares ligados a genes de interés en el mejoramiento del
tomate han sido asociados, principalmente, a genes de resistencia a enfermedades,
la mayoria, genes mayores (ver Tabla Il).

Arens et al. (2010), compararon el empleo de marcadores moleculares y los
ensayos biolégicos en la seleccidn de varios genes de resistencia en el tomate y
llegaron a la conclusién de que, aunque hubo una respuesta correlacionada entre
los resultados por ambos métodos, los marcadores mostraron superioridad en
cuanto a poder distinguir las plantas heterozigéticas de las homocigéticas. Ademas
de que los ensayos biolégicos para evaluar la respuesta de las plantas a las
enfermedades estudiadas, no siempre fueron confiables, debido a la influencia del
ambiente y las dificultades propias de este tipo de evaluacion.
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Tabla Il. Marcadores accesibles para el mejoramiento del tomate relacionados con la
resistencia a enfermedades. 1Autores citados por Labate et al. (2007).

Enfermedlades Genes Tipo de mar cador Referencias '

{Patogenos)

Alfamovrus

Affalfa mosac viros (AR Arry AFLP Parrella et al. 2004

Begomovius

Tomato motbe wirns | T3 GTL, EAPD, SCAR, | Griffiths 1995, Griffiths v Scolt 2001, Ji and Scott

[Takda™) CAPS 2005; Ji and Scott 2006; Ji et al. 2007

Tormato yeliow leal curiviras | Ticd RFLF Famir et al. 1994, Chague et al. 1387

[TYLCW)

T2 RFLF Jiy Scott 2005; Agrama v Scott 2006
T3 RAFPD, SCAR, CAPS Hanzon et al. 2006, Ji and Scott 2006
GTL, RAPD Jiet al. 2007

Cucumovius

Cuclmber mosake  virds | Cor RFLP Stamova v Chetelat 2000

[ChA™)

Potywirus

Potate wiras ¥ [PV oy | pokd AFLFP Légnani et al. 1997, Parrella et al. 2002

Tobhacoo elch virns(TEY)

Tobamavirus

Tormato oSk virgs | T T2 | RFLP, RAPD, SCAE, | Tanksley =t al 1352, Ohmori et al. 19855

[Tohi" CAPpS Chimori et al. 1996, Lanfermeijer et al. 2005

Hongos

Alernariosis [Afemanaz | Asc RFLF van der Biezen et al. 1935, Stommel vy fhang

aiternata 1. sp. oopersicl) 1995; Meshah et al. 1999

Podredumbre de los frutos OTL, RAFPD Stommel y Zhang 1938, 2001

[ Coletobichum coccode s

Moho  negro (Aftematz QTL Robert et al. 2001

alternatd)

Faices corchosas | el RFLF, &TL Doganlar et al. 1935

[ Pyrenochasta hoopersicl)

Tizan temprano (ARernana &TL Foolad et al. 2002, fhang et al. 20035,Foolad v

salanl Sharma 2005

Podredumbre de las raices | £ ligado al gen Tz~ “akalounakis et al. 15997

[Fusanurm wrsporam t. sp.

racdicle s o opersie )

Fuszariosis [Fasardym | § B3, E£2 L | RFLF Bournival et &l 1930, ZSatfatti et al

axyspormt sp. Moopersich | 205, B3 1991; Tanksley vy Costello 1991, 0 et al. 1997,
Simons et al. 1995

Mancha ogriz de la haoja | Sm RFLP Behare et al. 1991

[ Sterapininr spp )

Tizan tardio ([ Phdtophthora | PR, Fi-2, | GTL, BEFLP Pierce 1971; Frary et al. 1995 Moreau et al.

Jnfestand P 3 PRt 1995, Chursvongse et al. 2002, Brouwwer y St
Clair 20035;Brouaeer et al. 2004, Kale et al. 2006

Moho  foliar [ Cladasponam | CE1, GEZ, CE | RFLP Jomes et al 19593, Balint-kFuti et al 1994, Lauge

fealved e £ G5, CED et al. 1995

Moho polvariento [ Levelliz | Le, QL of2, | RFLF, FCR, EFLF, | Churvwongse et al. 18394 van der Besk et al.

tauring y D | OF3, O, OF | SCAR, CAPS, AFLP 1994, Huang et al. 2000, Bai et al. 20035, De

Beoleopersizl ] Giowvanni et al. 2004

Marchitez por  “Yerticillium lfe RFLF, SCAR Schaible et al. 1951, Kawachuk et al. 1998, Dikavan

[ Werbicifiurm  dahiige v 14 et al. 1993,

b o-gbrir

Bacterias

Cancer bacteriano QTL, AomzZ @ v Rom | van Heusden et al. 1999, Kabelka et al. 2002,

[ S rdehigane hsls =ubsp. 51 Coaker v Francis 2004

Michipanensis)

Mancha bacteriana &TL Yu e al 1995  Yang et al. 2005k, Astus-Monge

[ Xanthorahas Sp) et &l 2000, Ballvora et al. 2001, Yang et al.
20055

Mancha bacteriana | Flao ligado a los genes P | Martin et al. 1935k0 ; Salmeron et al. 19396

[Psendomonds swingaes . Y Fen

tormata)

Marchitez bacteriana QTL Danesh et al. 1994, Thoguet et al. 1996a,

[ Ralstona solandcearinm) Thoguet et al. 1996k, Mangin et al. 1333, WYWang
et al. 2000, Carmeille et al. 2006, Carmeile et al.

MNematodos

Agallamiento de las raices | JWLMC], - -

[ Meloidogyne  incagnita, I i .

Frenarial ME3, M

Potata cyst nematode | Hero - -

Heterodera rostoc e nsis)




Hongos

Alternariosis (Alternaria alternata f. sp. lycopersici) Asc RFLP van der Biezen et al.
1995; Stommel y Zhang 1998; Mesbah et al. 1999

Podredumbre de los frutos (Colletotrichum coccodes) QTL, RAPD Stommel y Zhang
1998, 2001

Moho negro (Alternaria alternata) QTL Robert et al. 2001

Raices corchosas (Pyrenochaeta lycopersici) py-1 RFLP, QTL Doganlar et
al. 1998

Tizén temprano (Alternaria solani) QTL Foolad et al. 2002; Zhang et al.
2003;Foolad y Sharma 2005

Podredumbre de las raices (Fusarium oxysporum f. sp. radidicis-lycopersici) Frl
ligado al gen Tm22 Vakalounakis et al. 1997

Fusariosis (Fusarium oxysporum f. sp. lycopersici) I, 1-1, 1-2, 1-2C, I-3 RFLP
Bournival et al. 1990; Sarfatti et al. 1991;Tanksley y Costello 1991;0ri et al. 1997;
Simons et al. 1998

Mancha gris de la hoja (Stemphyllium spp.) Sm RFLP Behare et al. 1991

Tizon tardio (Phytophthora infestans) Ph-1, Ph-2, Ph-3,Ph-4 QTL, RFLP Pierce 1971;
Frary et al. 1998;Moreau et al. 1998; Chunwongse et al. 2002; Brouwer y St. Clair
2003;Brouwer et al. 2004; Kole et al. 2006

Moho foliar (Cladosporium fulvum) Cf-1, Cf-2, Cf-4,Cf-5, Cf-9 RFLP Jones et al
1993; Balint-Kurti et al.1994; Lauge et al. 1998

Moho polvoriento (Leveillula taurina y Oidium neolycopersici) Lv, Ol-1, ol-2, OI-3,
Ol-4, OI-5 RFLP, PCR, RFLP, SCAR, CAPS, AFLP Chunwongse et al. 1994 ; van der
Beek et al. 1994; Huang et al. 2000; Bai et al. 2003; De Giovanni et al. 2004.

Marchitez por Verticillium (Verticillium dahliae y V. albo-atrum) Ve RFLP, SCAR
Schaible et al. 1951; Kawchuk et al. 1998;Diwan et al. 1999.

Bacterias

Cancer bacteriano (C.michiganensis subsp. Michiganensis) QTL, Rcm2.0 y Rcm 5.1
van Heusden et al. 1999, Kabelka et al. 2002; Coaker y Francis 2004

Mancha bacteriana (Xanthomonas sp) QTL Yu et al. 1995, Yang et al. 2005b,
Astua-Monge et al. 2000, Ballvora et al. 2001, Yang et al. 2005a

Mancha bacteriana (Pseudomonas syringae pv. tomato) Pto ligado a los genes Prf y
Fen Martin et al. 1993b ; Salmeron et al. 1996

Marchitez bacteriana (Ralstonia solanacearum) QTL Danesh et al. 1994, Thoquet et
al. 1996a, Thoquet et al. 1996b, Mangin et al. 1999, Wang et al. 2000, Carmeille et
al. 2006, Carmeille et al. 2006

Nematodos

Agallamiento de las raices (Meloidogyne incognita,M. arenaria) Mi,Mi-1,

Mi-3,Mi-9

Potato cyst nematode (Heterodera rostochiensis) Hero - -

Muchos de estos marcadores estan siendo utilizados en la seleccion asistida de
forma rutinaria por las compafiias de semilla e investigadores de centros publicos
(ver Tabla Il1l) para obtener lineas que se seran empleadas en la obtencién de
hibridos o cultivares, la mayoria, para caracteres de herencia simple y algunos
QTLs.
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Tabla II1. Caracteres conocidos para los cuales se practica de forma rutinaria
la seleccion asistida por marcadores en los programas de mejora del tomate.

Caracter Gen/QTL (Q) Especies de las que | Referencias!

proviene

Cancer bacteriano 30 L, paruviahum Compafiias de

. semilla, Coaker and
Hom2.0, Roms. 1(0) L. Rirsuium Francis, 2004

Mancha bacteriana ftio) L. pirmmpinellifolivm Compafias de
semilla, Yang and
Francis, 2005.

Mancha bacteriana Hx-3 Q) L, esclfentum Yang and  Francis,
2005,

Marchitez bacteriana 20 L, esclfentum Compafias de semilla

Moho negro (Aiternariz Algunos Q) L. cheesrmahil Robert et al,, 2001

alfternata)

Faices corchosas Py-g L, paruviahum Compafias de semilla

(Pirenochaeta)

Fusariosis 20, I-3 L. pirmpineilifolivm Compafias de semilla
¥ mejoradores
publicos.,

Desprendimiento del L, cheesrmanil Compafias de semilla

pedunculo (jointless)

Tizon tardio £h-3 L. pirmpinellifolium Compafias de semilla

. Y mejoradores
40 L. Rirsuium piiblicos
Brouwer and St Clair
2004)
Contenido de licopeno age, of L, escufentum Compafias de semilla
Moho palvariento Ly L, chilense Compafias de semilla
-1, of-2 L. Rirsutum

Inhibidor maduracion Hr L. cheesrmahil Compafias de semilla

frutos

Mematodos de las i L, paruviahum Compafias de semilla

agallas mejoradores
publicos

Crecimiento L, esclilentum sp Compafias de semilla

determinado mejoradores
publicos

Sdlidos solubles 0 Desconocido Compafias de semilla

Tomato spotted wiid Sw-5 L. peruviznum Compafias de semilla

¥irLs

Tomato yvellow feaf cur! Algunos Q Diferentes especies Compafias de semilla

wirus Ty-1% S, chifense

Tobacco mosalc virus -2 L, paruviahum Compafias de semilla

Marchitez por le L. escilentum Compafias de semilla

Ierdicillicin

mejoradores
publicos

* Scott (2007)

El empleo de estos marcadores en el proceso rutinario de un programa de mejora,
no solamente acelera el proceso de transferencia génica, sino también permite
combinar (“piramiding”) diferentes genes deseables provenientes de diversas
fuentes, con el objetivo de elevar el nivel de expresion del caracter de interés,
desechar los genes que no interesan, sobre todo, cuando el donante es una especie
silvestre y recuperar con mas rapidez y efectividad el genoma del parental

recurrente.
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La MAS ha sido poco empleada para los QTLs en caracteres complejos o se ha
obtenido poca efectividad (Foolad y Sharma, 2005), debido a que muchas
dificultades permanecen aun sin resolver para su aplicacion, de forma rutinaria
(Holland, 2004). Es reconocida por muchos autores la necesidad de refinar la
localizacion de los QTLs, profundizar en las bases genéticas de tales caracteres y la
interrelacion con otros caracteres y desarrollar nuevas herramientas para el disefio
de programas mas eficientes (Xu y Crouch, 2008).

Numerosos esfuerzos se estan haciendo para el mapeo de caracteres complejos a
partir de la localizacién de QTLs. Es asombroso la cantidad de QTLs que ya han sido
mapeados en los ultimos afios. Una revisidon completa de marcadores QTLs ligados
a la calidad de los frutos, la resistencia/tolerancia a los estreses de frio, sequia y
salinidad, la floracién, los frutos y el rendimiento, asi como otras caracteristicas de
interés, esta publicada (Foolad y Sharma 2005; Foolad 2007).

Sin embargo, la mayoria de éstos no estan accesibles para ser utilizados de forma
rutinaria en los programas de mejora, o como planteara Collard y Mackil (2008), las
razones para que exista un namero limitado de reportes publicados sobre el empleo
de los QTLs, es que cuando se registra el producto ‘final’ de la mejora, que son los
cultivares o hibridos, no se expone detalladamente el procedimiento del uso de los
marcadores de ADN durante el proceso de obtencidn, sobre todo, por la
competencia con otras compafias de semilla.

El alto costo de la MAS continuaréd siendo un obstaculo para la adopciéon de esta en
los programas de mejora, sobre todo, en los paises en vias de desarrollo, por lo que
estos deberan crear las capacidades para la aplicacion de estas tecnologias y trazar
estrategias especificas para algunos cultivos (Xu y Crouch, 2008). También, la
importancia del cultivo determina su amplitud de empleo, segun lbitoye y Akin-
Idowu (2010), mientras que el uso de marcadores de ADN es rutinario en los
cultivos de maiz, arroz y soya, no lo es asi en cultivos horticolas.

En la actualidad, existe una gran fortaleza técnica que ha permitido avanzar en el
‘genotipado y ‘fenotipado’ de los principales cultivos de importancia agricola, entre
los que se encuentra el tomate. Sin embargo, el éxito de MAS a escala particular de
los programas de mejora dependen, como se ha podido apreciar, de muchos
factores criticos, como el nUmero de genes de interés a ser transferidos, la
distancia entre éstos y los marcadores que lo flanquean, el nUmero de genotipos a
seleccionar en cada generacion, el tipo de cultivo y las facilidades de laboratorio
para el trabajo con los marcadores.

Barone et al. (2009) hizo referencia a la necesidad de una mayor explotacion de la
plataforma bioinformatica existente y desarrollar métodos que permitan integran
las grandes bases de datos de los sistemas biolégicos.

Otra dificultad que afrontan los mejoradores es que, a pesar de lo logrado en la
saturacion de mapas de alta densidad en muchas especies, solamente unos pocos
loci de genes importantes han sido reportados con la documentacion suficiente para
reproducir la localizacidon de éstos o, simplemente, faltan los trabajos de ligamiento
que deben existir entre el marcador informado y su aplicacion.

En resumen, la explotacion de las potencialidades de la MAS est&4 aun limitada en
los programas de mejora, en particular, por los grupos de mejora de centros
publicos, lo cual se agrava en los paises en vias de desarrollo. Los avances
logrados, en su mayoria, han sido monopolizados por las empresas privadas de
semilla, para la obtencion de cultivares e hibridos, cuya documentacion e informe
permanecen, en la mayor parte de los casos, en el anonimato. No obstante, los
avances obtenidos en algunos cultivos, como la papa, el tomate y la berenjena, en
el caso de las Solanaceas, asi como los avances tecnoldgicos obtenidos en los
estudios genéticos del hombre y de Arabidopsis, como planta modelo, constituyen
una gran promesa para los mejoradotes en el futuro inmediato.

En Cuba, se ha empleado por algunos mejoradores de tomate los marcadores como
apoyo a la mejora genética del tomate, en la seleccion de progenitores por su
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resistencia al ‘Virus del encrespamiento amarillo de la hoja de tomate’ (Tomato
Yellow Leaf Curl Virus, TYLCV) (Pifién, 2009) y para la seleccidn asistida por el
marcador Aps 11, ligado al gen Mi, que confiere resistencia a algunas de las
especies de nematodos del género Meloidogyne en la obtencién de cultivares
resistentes (Alvarez et al. 2006).

A pesar de que no toda la informacion esta disponible, con la que existe, y el hecho
de que cada dia se abaratan mas los costos para asistir la selecciéon de los
genotipos, mas que de los fenotipos; se puede lograr el incremento de la eficiencia
de los programas de mejora en centros publicos no competitivos. Para ello, se
requiere aunar esfuerzos a nivel local y regional; la formacién de redes,
beneficiaria, con mucho, la asimilacion de este tipo de tecnologias. Compartir
informacién, instalaciones, personal, e inclusive, materiales genéticos, seria una
buena oportunidad para los paises en desarrollo que no cuentan con toda la
infraestructura necesaria o el personal capacitado.

Glosario de las abreviaturas mas empleadas en el texto

ADN (Acido desoxirribonucleico; DNA, “Deoxyribonucleic acid”)

AFLP (Polimorfismo de la longitud de los fragmentos amplificados, “Amplified
Fragment Length Polymorphism™)

CAPS (Secuencia polimoérfica amplificada y digerida, “Cleaved Amplified Polymorphic
Sequence”)

EST (Etiquetas de secuencias expresadas, “Expressed Sequence Tag”™)

GMMs (“Genic Molecular Markers™)

MAS (Seleccion asistida por marcadores, “Marker-Assisted Selection™)

PCR (Reaccidon en cadena de la polimerasa, “Polymerase Chain Reaction™)

QTL (locus de caracter cuantitativo, “Quantitative Trait Locus*)

RAPD (Polimorfismo del ADN amplificado al azar, “Random Amplified Polymorphic
DNA™)

RDMs (“Random DNA Markers”)

RFLP (Polimorfismo de la longitud de los fragmentos de restriccion, “Restriction
Fragment Length Polymorphism™)

SCAR (Region amplificada y caracterizada secuencialmente, “Sequence
Characterized Amplified Region™)

SGN (Red Gendmica SOL, “SOL Genomics Network™)

SNP (Polimorfismo de nuceétidos simples, “Single Nucleotide Polymorphism™)
SSR (Microsatélites, “Simple Sequence Repeats”)

STR (Microsatélites, “Short Tandem Repeats®)

STS (“Sequence-Tagged Sites™)
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